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生态系统关键种理论的研究进展

孙 刚 盛连喜
（东北师范大学国家草地生态工程实验室 长春 BGSSN!）

摘要：BCDC年，由0($26提出的“关键种”概念，迅速成为国际生态学的研究热点。关键种理论从系统调

控的水平，揭示了生态系统稳定性和物种多样性的一种维持机制，并对保护生物学具有指导意义。但是

关键种的确定标准、普适性及研究方法等方面仍存在局限性。关键种理论还需要通过大量观察和实验

加以补充、论证与完善。
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随着生物多样性保护成为全人类的共识，生态系

统稳定性和物种多样性维持机制的研究愈加引人注

目。由0($26［B］BCDC年首先提出的“关键种（&6:9;426

9@6%$69）”概念，引起了生态学界的广泛关注，并成为国

际生态学研究热点之一。V$342等人［N］把关键种的确

定视为群落生态学研究的主要目的之一；Q4756等人［G］

认为，进行关键种的种群生存力分析（0[H）是确定其

所在生态系统生存力的最适用途径；1$559等人［!］则认

为，关键种理论应作为群落生态学的中心组织原理。

然而，围绕着关键种的普适性、可操作性、确定标准等

问题，一些生态学者［"!F］提出了异议。本文较为系统

地介绍了关键种理论的提出和研究进展，阐述了作者

对该理论的意义和局限性的理解。
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! 关键种理论的提出及研究动态

“关键种”概念源于捕食者对群落中物种多样性的

控制作用思想，这种思想是美国华盛顿大学的!"#$%
&’((年在“食物网复杂性与物种多样性（)**+,%-.*/0
12%3#45"$+61%.#%6+#7%86#45）”一文［9］中首次明确提出

的。

&’(:!&’(;年，!"#$%在华盛顿州<=>>",海湾和

加利福尼亚沿岸的岩石潮间带，进行了海洋生物群落

的捕食关系及物种多样性研究。他发现，当人为地把

担当捕食者的海星（!"#$#%&’()*’$)&+#）从群落中去除

后，原为被捕食者的贻贝（,$-$.+#/-$.0+-$）随即成功

地占据了大部分领域，其空间占有率由(?@增加到

9?@。但’个月后，贻贝又被个体小、生长快的牡蛎

（12%"-+#)$-"3(’."$.+#）和藤壶（1"%&--$4(-25&’+#）所

排挤。底栖藻类、附生植物、软体动物由于缺乏适宜空

间或食物而消失。有的食物链（如海绵!裸鳃亚目动

物）被更换，群落由&A个物种的系统降至9个物种，营

养关系变得简单化。!"#$%的实验表明，群落中单一物

种（如这里的贻贝）对必要生存条件（如空间）的垄断往

往受到捕食者（如海星）的阻止，这种阻止效率以及捕

食者的数量影响着系统中的物种多样性。若捕食者缺

失或实验性地移走，系统的多样性将降低。从这个意

义上来说，位于食物链上端的捕食者的存在，有利于保

持群落的稳定性和高的物种多样性。

在由上而下作用思想的启发下，!"#$%［&］&’(’年首

次将“关键种”术语应用于海洋群落，并把“关键种”概

念定义为这样一类捕食者：它们能够“将被捕食者的种

群密度保持在资源限制水平以下，阻止被捕食物种因

竞争而消失”。与“生产者!初级消费者!次级消费

者”由下（营养级）至上（营养级）（-*44*/0=1）的传统思

想相反，这里强调的是由上而下（4*10+*,$）的控制机

制。

关键种术语和思想，一经引入便引起生态学界的

极大兴趣，很多学者进行了尝试性研究。作为经典性

文献，!"#$%首 次 介 绍 海 洋 潮 间 带 关 键 种 现 象 的 文

章［9］，在&’B?!&’9’年间被引用达9A?次以上。在近

年来的生物多样性和保护生物学文献中，关键种术语

的出现频度日益增加。

从研究地点来看，目前以水域，尤其是海洋的工作

为多。室外实验证明了关键捕食者的存在，如海星、海

獭、海 岸 鸟 类、鱼 类、大 型 甲 壳 动 物 和 软 体 动 物

等［&，:，9!&&］。

相对于水域，关键捕食者在陆地生态系统中的研

究要少得多。在热带森林，喜食大型种子的脊椎动物

（刺鼠、天竺鼠等）受到食肉动物（美洲狮、美洲虎）抑

制，从而使大型种子的树木受益。一旦把食肉动物去

除，森林组成将转向小型种子的树种，并间接影响到群

落中的其它成员［&:］。食肉动物在这里起到了关键捕

食者的作用。

关键种 概 念 还 被 用 于 植 食 动 物。在 北 美CD#0
D="D="$荒漠灌丛中，啮齿类因采食大型种子而增加了

小型种子的植物的相对多度，对植物群落组成产生直

接影响，并对蚂蚁和鸟的密度产生了间接影响。三种

更格芦（E"$F"8**）鼠人为去除&:"之后，造成了荒漠

向草地的转换。在这里，去除后引起生态系统结构和

动态巨大变化的生物并非是一个种，而是三种分类上

相近、生态要求相似的更格芦鼠组成的关键种组（>%50
64*$%F=#2+）［&G］。

由于关键种概念缺乏比较严格的定义，在以后的

研究中又被用于起到其它关键性作用的动物。例如，

在C"1%H5$-*6，两 种 蚂 蚁（6.(4-(-&4"#)+#%(0"&.#和

!7&"0(-&)$4&.#"#）扮 演 了 几 百 种 植 物 的“ 关 键 散 粉

者”［&;］；而一种大型蛇眼蝶（1&.&’"#%+-*$/7"$&）则是该

地鸢尾科孤挺花属和兰科植物的“关键传粉者”［&A］。

病原体［&(］、寄生物［&B］，以及重要的地表塑造者（如地

鼠、河马）［&9］，也被一些人认为是局部的关键种。

关键种研究已经从早期的现象描述和简单的控制

模拟实验［&，:，9］发展到定量化和综合分析［&’，:?］阶段。

如I"$$%8与J=FD%6［:?］使用转移矩阵灵敏度分析方

法，将珊瑚礁群落中每个物种对群落动态变化的影响

进行定量化，确定各物种的相对作用力大小，从而找出

该群落中的关键种。

总体来说，国际上对关键种的研究仍属起步阶段，

国内的工作则更加薄弱，还未见到这方面的具体工作。

但我国一些学者已经注意到关键种理论的价值和意

义［:&，::］。关键种理论的发展还需要探索新的方法在

多种生态系统中进行观察和验证。

" 关键种研究方法

关键种的确定存在很大难度。较为理想的方法是

人为去除法，即从群落或生态系统中将主观认定的关

键种（一个或几个物种）控制性地全部去除，然后观察

群落或生态系统由此引起的变化。在北美海岸海星与

贻贝关系的实验［&，9］、北美荒漠更格芦鼠实验［&G］中，都

采取了这种方法。但这在很多时候是难以实现的，特

别在复杂群落（如森林）中更是如此，甚至是不可能的。

由于可操作性的限制，这种去除法并不能被所有的关
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键种研究采用。

推断法也被用于关键种研究。!"#$等人［%&］提出

了一种普适性思想来判定关键种。该思想的核心是设

法探明长命物种在群落中没有占优势的原因，造成这

种原因的物种可能就是关键种。’()*"#［%+］运用类似思

想推断出，豪猪是南非稀树草原的关键种。

对有、无捕食者的两个相似群落进行差异比较，以

确定该捕食者是否是此类群落中的关键种，这也是关

键种研究中已经采用的一种方法。,-./0*［%1］对比了秘

鲁2"30)2)304地区（美洲狮、美洲虎尚存）和巴拿马

!)--"2"5"-)$"岛（美洲狮、美洲虎消失）长达6%178的

横断面，根据植物区系组成、群落演替和森林更新的特

征，认为大型捕食者并不是美洲热带森林的关键种。

! 关键种理论的意义

关键种理论的意义首先在于它从系统调控的水

平，揭示了生态系统稳定性和物种多样性的一种维持

机制。在本世纪9:年代以前，关于捕食者作用的研究

还多限于从种间关系的角度，探讨捕食者与被捕食者

种群消长规律。虽然人们已认识到捕食者的消失往往

能引起被捕食者和初级生产者的变化，但仍停留在种

群之间的相互作用和影响上。关键种理论的提出，使

人们对这种变化的认识上升到了调控机制的高度。换

言之，在某些生物群落中，是关键种的调控作用决定着

群落结构的稳定、正常演替方向的进行以及种间平衡

的维持。这是关键种理论最核心的思想。

关键种理论认为，群落或生态系统中物种之间的

相互作用强度（.#*(-);*."#3*-(#/*0）是不同的，可能只

有少数几个物种对系统的结构、功能及动态起到决定

性作用。从而激发了人们对物种相对重要性的思考和

关注，并由此展开了一系列拓展研究。

关键种理论具有重要的实践意义，尤其对于保护

生物学具有指导作用。6:年代，国际上曾就自然保护

区的 设 计 原 则 展 开 过<=><<（3.#/5(5)-/("-3(?(-)5
38)55）争论。实际上，这种争论的焦点在于确定保护目

标时应根据什么样的生态学原理。根据关键种对生境

多样性的要求、遗传上的要求以及物种特性来确定保

护区面积或许更加科学和合理。

在野生动植物保护中，那些珍贵的、稀有的、濒危

的、吸引人的或有重要经济价值的物种，往往受到优先

保护。关键种理论的另一重要思想，是强调对生态过

程起关键作用或具有特殊功能物种的保护。尽管它们

可能不 是 大 型 的、显 眼 的 物 种，也 可 能 不 是 旗 舰 种

（@5)/30.A3A(;.(3）或优势种，然而在保持生态系统结构

和功能的稳定方面起着至关重要的作用。要想对这样

的关键种实施有效的保护，必须仔细研究其所在生态

系统内生物与生物之间、生物与非生物之间的作用关

系及强度，有时往往通过间接途径才能实现保护目标。

6:年代，马来西亚某地的榴莲（热带水果）产量突然下

降。在一个偶然的机会，人们发现榴莲只由一种蝙蝠

传粉。由于这种蝙蝠栖息的石灰岩山洞受当地一家水

泥厂的影响而使蝙蝠种群数量减少。水泥厂关闭后，

石灰岩山洞得以保护，该种蝙蝠的数量和榴莲的产量

才得以恢复［%%］。

发展新的理论来评价物种在生态系统中的地位或

作用是十分必要的。关键种理论的提出是对自然生态

系统运行规律认识深化的标志。它提示人们，不仅要

从物种的多度与均匀度现状来评价生物群落，更应注

意物种多样性的动态及预测研究。关键种保护是生物

多样性保护能否达到愿望的重要环节。

" 关键种理论的局限性

"#$ 关于关键种理论的普适性

B"3*(-［1］认为，C).#(实验中海胆对海星的关键捕

食作用是非普适性的。许多不同的因子影响着群落结

构，这些因子的相对重要性在短距离和短时间内就会

改变。因此应该取消关键种作为通用概念。D(#/(［6］

研究海星与贻贝的关系时发现，海星作为海岸潮间带

生态系统中的关键种也是有条件的，取决于贻贝的食

物供应率，即系统的初级生产力。

由于研究的角度、出发点和依据的标准不同，即使

在同一地区也会得出迥异的结论。E.-F"和D.-)#$)［%9］

与,-./0*［%1］在各自的研究中分别承认和否定了大型

食肉动物作为美洲热带森林关键种的作用。

关键种的研究和发现目前主要集中在海洋和淡水

生态系统。于是有人提出质疑［9］———“G-(*-"A0.;;)3H
;)$(3)55I(*？”意为：生物群落中“由上而下的控制作

用”只存在于水域中吗？的确，在以藻类为初级生产者

的系统中，由于藻类的防御能力很差，所以沿营养级由

上而下的控制作用可以容易地实现。而在陆地生态系

统中，初级生产者为高等植物，其防御能力远高于藻

类，受到高营养级的控制作用较小，而且成分多样，处

于同一营养级的物种数目较多，形成复杂的食物网。

在这种情况下，往往呈现分散的捕食关系。某个物种

的缺失不至于引起多样性的锐减和系统的崩溃，也就

难以表现出关键种作用。

"#% 关于关键种的确定标准

确定标准是进行关键种研究时必须首先面对的问
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题。!"#$%［&］把关键种定义为“将被捕食者的种群密度

保持在资源限制水平以下，阻止被捕食物种因竞争而

消失”的捕食者。’%$(%［)］把“群落中独立确定被捕食

者结构格局（包括分布、多度、组成、个体大小和多样

性）的某个捕食者”称为关键种。’#**+等人［,］则认为，

关键种应具备两个明显标志：第一，它们的存在对保持

其所在生物群落的组成、结构及多样性至关重要；第

二，这些种与群落的其它成员紧密相关。

关键种缺乏严格的定义是造成确定标准不统一的

主要原因。但无论从改变结构还是生态过程的角度来

判定起到关键作用的物种，都应确定一个可被普遍接

受的衡量标准，即所起作用达到何种强度者才能称其

为关键种。

!"# 关于关键种的研究方法

已有的研究方法，显然不能满足关键种理论深入

研究的需要。较为理想的去除法一般要求很长的时

间。由于长期实验带来的资金压力和论文出版问题，

以及受到可操作性的限制，验证关键种理论困难很大。

研究方法是关键种理论进一步发展的一大障碍。新方

法及其标准化的探索，是此领域亟待解决的重要问题。

$ 结 语

关键种理论对过去的某些生态学原理提出了挑

战，拓宽了生态学工作者的思路。作为学科生长点，由

此可能产生出新的研究方法、研究思想和新的研究领

域，成为现代生态学理论体系的组成部分。

学者们从不同角度提出的质疑，成为了一种有益

的补充和建议，有利于促进关键种理论的发展。与任

何一个成熟理论的发展过程相同，关键种理论在其成

长初期，难免存在着诸多不足和难以解释之处。为了

阐明物种在生态系统中的作用和贡献，必须通过大量

观察和实验手段加以论证。本文若有助于推动我国在

这个新领域的研究，将是作者的最大愿望所在。
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"$E%年.6I技术的出现［"］，是分子生物学方法学

上一次里程碑性质的革命，极大地推进了分子生物学

所涉及的多学科的发展，给生命科学带来了巨大的变

革。伴随着该技术的出现，与之相结合的一批新技术

相继出现，I@.N（A7*+)=7=801:19+8)05=)A8?1DNS@，

随机扩增多态性NS@）就是其中较引人注目的一项技

术。

I@.N技 术 是 由 ,10017=3等［!］首 先 创 立 的 一 种

NS@分子标记技术，它以.6I技术为基础，由一系列

人工随机合成的寡核苷酸单链（一般为"F个48）为引

物，以所研究的基因组NS@为模板进行.6I扩增，如

果引物与某一片段的模板NS@具有互补的核苷酸序

列，该引物就会结合到单链模板NS@上。引物结合位

点若在模板NS@的两条链上有互补的位置，且引物’’

端相距在一定长度范围内（约!FFF48），就可以!S方

式（S为循环次数）扩增出NS@片段。扩增产物通过

聚丙烯酰胺或琼脂糖凝胶电泳，经[(染色检测多态

性。这些扩增NS@片段 的 多 态 性 就 反 映 了 基 因 组

NS@相应区域的多态性。

I@.N技术建立在.6I技术的基础上，因此具有

效率高、样品用量少、灵敏度高、特异性强和检测容易

等优 点［’!%］。与 其 它 NS@多 态 性 分 析 方 法 相 比，

I@.N还有其独特的优点［M，G］。
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